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Аmino acid (AA) composition of periphyton and zoobenthos of the shallow part in the middle section of 
the Yenisei River on the basis of monthly sampling during 2007-2010 was studied. Seasonal variations 
in the amino acid profi le of periphyton were detected, which may be related to seasonal succession 
of microalgae species. Pronounced differences in AA compositions of different species of riverine 
zoobenthos were found. The imbalance in amino acid profi le of macrozoobenthos compared to its 
food, that is periphyton, in respect of two essential amino acids – lysine and histidine, was shown. 
The nutritional value of Gammarus – the recent invader in the studied section of the Yenisei River was 
evaluated and compared to that of indigenous taxa – trichopteran and chironomid larvae. 
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Оценка аминокислотного качества пищи 
бентосных беспозвоночных и рыб 
на основе сравнительного изучения 
аминокислот перифитона и зообентоса р. Енисей
А.А. Колмаковаа, М.И. Гладышева,б, Г.С. Калачеваа, 
Е.С. Кравчука, Е.А. Ивановаа,б, Н.Н. Сущика,б 
аИнститут биофизики СО РАН
Россия, 660036, Красноярск, Академгородок, 50/50
бСибирский федеральный университет
Россия, 660041, Красноярск, пр. Свободный, 79 
На основе ежемесячного пробоотбора 2007-2010 гг. изучен аминокислотный состав перифитона 
и макрозообентоса на литоральной станции в среднем течении р. Енисей. Выявлены сезонные 
колебания профиля аминокислот в перифитоне, которые могут быть связаны с сезонной 
сукцессией видов микроводорослей. Обнаружены достоверные различия аминокислотного 
состава у различных видов речного зообентоса. Показана несбалансированность 
аминокислотного профиля макрозообентоса в сравнении с его пищей – перифитоном – в 
отношении двух незаменимых аминокислот – лизина и гистидина. Оценена питательная 
ценность для рыб недавно вселившегося в реку Енисей гаммаруса, относительно вытесняемых 
им эндогенных видов – личинок ручейников и хирономид.
Ключевые слова: аминокислоты, перифитон, зообентос, рыбы, качество пищи, река Енисей.
Введение
Как известно, элементный и биохими-
ческий составы растений и животных зна-
чительно различаются. Это приводит к ли-
митированию процесса переноса вещества 
и энергии в экосистемах на стадии взаимо-
действия пары продуцент – первичный кон-
сумент. 
Традиционно основными факторами, 
ограничивающими рост первичных консу-
ментов при высокой биомассе продуцентов, 
считаются стехиометрическое соотношение 
C:N:P (Giani, 1991; Stelzer and Lamberti, 2002; 
Acharya et al., 2004; Cross et al., 2005; Ventura 
et al., 2008), содержание незаменимых по-
линенасыщенных жирных кислот (ПНЖК) 
семейства ω3 (Brett and Muller-Navarra, 1997; 
Boersma et al., 2001), а также стеринов (Martin-
Creuzburg et al., 2005) в продуцентах.
Вместе с тем продуценты обладают и 
другими специфическими биохимическими 
особенностями, такими как аминокислотный 
состав, которому до настоящего времени не 
уделялось должного внимания.
Отсутствие интереса к изучению амино-
кислот (АК) при исследовании качества пищи 
гидробионтов вызвано устойчивым представ-
лением о постоянстве состава АК микроводо-
рослей в отличие от состава ПНЖК (Ahlgren 
et al., 1992; Brown et al., 1997; Muller-Navarra, 
2008). Этим объясняется столь незначитель-
ное количество накопленных к настоящему 
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времени данных об аминокислотном составе 
микроводорослей. 
Тем не менее стехиометрическая теория, 
распространенная на биогенные элементы, 
предсказывает, что содержание АК в первич-
ных продуцентах также может быть лимити-
рующим фактором для консументов (Anderson 
et al., 2004). К тому же существует ряд работ, 
указывающих на влияние содержания АК 
в пище на размножение морских копепод 
(Guisande et al., 2000; Helland et al., 2003). Более 
того, было показано, что некоторые незамени-
мые аминокислоты (аргинин (Arg) и гистидин 
(His)) вовлечены в запуск механизма перехода 
между типами размножения у дафнии (Koch et 
al., 2011). Поскольку профиль АК природных 
источников пищи подвержен сезонным изме-
ниям (Kalacheva et al., 2004), развитие пресно-
водных первичных консументов может быть 
лимитировано не только элементным соста-
вом или составом ПНЖК, но также составом 
незаменимых АК в пище.
Большинство работ, направленных на из-
учение состава АК водных продуцентов отно-
сительно потребностей первичных консумен-
тов, посвящено пелагическим экосистемам, 
т.е. фито- и зоопланктону. Однако в реках с 
высокой скоростью течения часто основны-
ми производителями первичной продукции 
являются бентосные (перифитонные) микро-
водоросли (Fuller and Bucher, 1991; Uehlenger, 
2006; Kolmakov et al., 2008). К сожалению, 
данные о составе АК перифитонных микро-
водорослей в основном ограничиваются ана-
лизом лабораторных культур (Steinman and 
McIntire, 1987; Khatoon et al., 2009). Крайне 
мало известно о составе АК микроводорослей 
природных перифитонных сообществ (Ylla et 
al., 2011). Особенно это касается бентосных 
перифитонных водорослей больших рек. 
Исследование биохимического соста-
ва и пищевой ценности речного перифитона 
необходимо, поскольку в реках перифитон 
зачастую играет важную роль как источник 
пищи для бентосных беспозвоночных на ран-
ней стадии развития (Power and Matthews, 
1983; Hill and Knight, 1987; Muller-Feuga, 2000; 
Sushchik et al., 2003). В свою очередь, речной 
зообентос является кормом для многих видов 
рыб (Power and Matthews, 1983; Ronnestad et 
al., 1999; Conceição et al., 2003). Несбалансиро-
ванность АК состава пищи (перифитона) для 
первичных консументов (макрозообентоса) 
негативно отражается на многих физиологи-
ческих процессах, включая рост, иммунитет и 
размножение водных беспозвоночных, что, в 
свою очередь, приводит к ухудшению кормо-
вой базы рыб (Kleppel et al., 1998; Conceição et 
al., 2003; Aragao et al., 2004; Helland et al., 2010). 
Рыбам для нормального развития и жизне-
деятельности требуется десять незаменимых 
аминокислот (НАК). Среди них особая роль 
отводится лизину (Lys), поскольку эта НАК 
обнаружена в наивысшей концентрации в те-
лах рыб (Wilson and Cowey, 1985; Wilson and 
Poe, 1985; Kim and Lall, 2000). Кроме важной 
роли в синтезе протеина лизин совместно с 
метионином служит предшественником кар-
нитина, который вовлечен в процесс транс-
порта длинноцепочечных жирных кислот в 
митохондрии для бета-окисления (Walton et 
al., 1984). Лизин наиболее часто вызывает ли-
митирование роста животных по сравнению с 
прочими незаменимыми аминокислотами, что 
связано с низким содержанием этой амино-
кислоты в растительном белке (Fox et al., 1995; 
Forster and Ogata, 1998). Поэтому необходимо 
выявить возможные различия в АК составах 
первого и второго звеньев трофической цепи 
рек, перифитона и макрозообентоса. Также 
необходимо оценить возможное влияние из-
менения состава зообентосного сообщества 
р. Енисей, произошедшего в результате ин-
вазии гаммаруса из оз. Байкал (Gladyshev and 
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Moskvicheva, 2002) и вытеснения доминиру-
ющих на этом участке до инвазии видов – ли-
чинок хирономид и ручейников, на его пище-
вую ценность в отношении аминокислот для 
потенциальных потребителей – рыб.
Целью нашей работы было получить от-
веты на следующие вопросы: 1. Существует 
ли лимитирование первичных консументов 
(бентосных беспозвоночных) АК составом 
продуцентов (перифитона)? 2. Влияет ли ин-
вазия гаммаруса на пищевую ценность для 
рыб всего зообентоса?
Для этого необходимо: 1) определить АК 
состав природных популяций первого и вто-
рого звеньев трофической цепи, перифитона 
и макрозообентоса в р. Енисей; 2) выяснить, 
является ли АК профиль перифитона неиз-
менным в течение сезонной сукцессии видов 
микроводорослей; 3) проверить, существуют 
ли различия в АК составах у различных ви-
дов речного зообентоса; 4) сравнить пищевую 
ценность для рыб инвазивного гаммаруса с 
пищевой ценностью эндемических видов (ли-
чинки хирономид и ручейников), доминиро-
вавших на изучаемом участке р. Енисей до 
инвазии.
Материалы и методы
Район работ
Исследование проводилось на одной из 
крупнейших рек России – р. Енисей. Пло-
щадь её водосбора составляет 2 650 000 
км2, а среднегодовой сток воды – 600 км3. 
Подробная информация об экологиче-
ских особенностях р. Енисей дана в работе 
(Telang et al. 1991). Основными гидрологиче-
скими особенностями исследуемой реки яв-
ляется низкая перемешиваемость и низкая 
соленость (100 мг/л). Уровень насыщения 
растворенным кислородом около 100 %, со-
держание органического углерода изменяет-
ся от 7 до 10 мг/л. 
Место отбора проб находилось в 30 км 
ниже по течению от плотины Красноярской 
ГЭС (построена в 1972 г.) около г. Краснояр-
ска. В этом районе дно каменистое, скорость 
течения до 2 м/с. Зимой ледяной покров в 
районе отбора проб отсутствует вследствие 
перемешивания с нижними слоями воды, 
поступающими из водохранилища. Темпе-
ратура воды колебалась в пределах 5–10 °C 
весной–летом и 0–5 °C осенью–зимой. 
Детальная гидроэкологическая информа-
ция о месте отбора проб собрана в работах 
(Sushchik et al., 2006; Kolmakov et al., 2008; 
Anishchenko et al., 2010; Kalachova et al., 2011; 
Gladyshev et al., 2012).
В перифитоне весной и в начале лета до-
минировали зеленые водоросли рода Ulothrix. 
Летом в перифитоне преобладали представи-
тели нескольких родов диатомовых микро-
водорослей – Gomphonema, Didymosphaenia, 
Fragilaria, Aulacoseira и Cymbella, – которые 
сменяли друг друга. Поздней осенью и зимой 
доминирующими становились цианобактерии 
родов Chamaesiphon, Oscillatoria и Phormidium 
(Kolmakov et al., 2008; Anishchenko et al., 2010; 
Sushchik et al., 2010). 
Биомасса зообентоса варьировала и до-
стигала 40 г/м2 сырого веса. Доминирую-
щим видом был Eulimnogammarus viridis 
Dybowsky (Gladyshev and Moskvicheva, 2002; 
Sushchik et al., 2006). Субдоминантами были 
личинки Trichoptera, Apatania crymophila 
McLachlan и личинки Chironomidae, среди 
которых преобладали Prodiamesa olivacea 
Meiden, Pseudodiamesa branickii Nowicki, 
Cricotopus algarum Kieffer, Orthocladius 
rhyacobius Kieffer и некоторые др. Ли-
чинки Ephemeroptera были представлены 
Ephemerella setigera Bajkova, Ephemerella 
ignita Poda и Ephemerella aurivillii Bgtss 
(Sushchik et al., 2006; Sushchik et al., 2007; 
Kalachova et al., 2011).
# 89 #
Anzhelika A. Kolmakova, Michail I. Gladyshev… Estimation of Amino Acid Quality of Food for Benthic Invertebrates…
Отбор проб
Пробы отбирали ежемесячно с февра-
ля 2007 по апрель 2010 г. в прибрежной зоне 
на глубине 0.5 м. Пробы зообентоса собира-
ли при помощи самплера типа Surber (рамка 
40×35 см, размер ячеи сети 0.25 мм) и достав-
ляли в лабораторию в течение часа после сбо-
ра.
Пробы перифитона собирали с поверх-
ности каменистого субстрата, состоявшего 
преимущественно из булыжника (диаметром 
10–15 см) и гальки (диаметром 2–10 см). Из 
установленной на дне рамки размером 10×10 
см отбирались булыжник и галька, с кото-
рых щетками соскабливали все обрастания 
в определенный объем воды. В лаборатории 
пробу перемешивали путем встряхивания в 
течение нескольких минут и немедленно де-
лили на части для микроскопического иссле-
дования и проведения элементного и амино-
кислотного анализа.
Подготовка проб и химический анализ
В лаборатории организмы зообентоса 
отбирали из нефиксированных проб, опре-
деляли и распределяли на четыре группы 
видов: гаммарусы (Gammaridea), личинки 
ручейников (Trichoptera), личинки хиро-
номид (Chironomidae) и личинки поденок 
(Ephemeroptera). Организмы зообентоса каж-
дой группы объединяли для определения 
биомассы. Сразу после разделения на груп-
пы живые организмы зообентоса помещали в 
стаканы с фильтрованной водой для очище-
ния их кишечников на 24 ч. Затем с поверхно-
сти тел животных удаляли лишнюю влагу с 
помощью фильтровальной бумаги; тела взве-
шивали и хранили до анализа в плотно за-
крытой стеклянной пробирке в холодильнике 
при минус 20 °C.
Известно, что перифитон является слож-
ным сообществом, в которое входят водо-
росли, бактерии и беспозвоночные. Однако с 
помощью микроскопического анализа было 
установлено, что перифитон р. Енисей пре-
имущественно состоял из эукариотических 
и прокариотических микроводорослей, тогда 
как бактерии и мелкие инфузории занимали 
лишь незначительную долю (7–12 % от био-
массы). Таким образом, в данной работе мы 
рассматривали его как фитоперифитон. 
Определение и подсчет микроводорослей 
проводили в камере Фукса-Розенталя (объем 
0.0032 мл) под световым микроскопом с уве-
личением в 400 раз. Биомассу определяли 
счетно-объемным методом (Hillebrand et al. 
1999), размеры клеток измеряли при помощи 
окуляр-микрометра.
Для биохимического анализа аликвоты 
взвеси фитоперифитона центрифугировали 
при 6000 оборотах 12 мин, осадок собирали 
на фильтры, покрытые слоем BaSO4 для об-
легчения удаления осадка. Фильтры с осадком 
сушили в десикаторе в течение 24 ч и затем 
хранили при минус 20 °C до анализа. Деталь-
но АК-анализ описан в работе Kalachova et al. 
(2004). Сухие измельченные пробы микроводо-
рослей или организмы зообентоса помещали в 
тонкостенные стеклянные ампулы (12×120 мм) 
и добавляли 20 мл 6N HCl. Поскольку в отдель-
ные даты масса выловленного зообентоса была 
меньше, чем требовалась для стандартного ги-
дролиза, пробы зообентоса с массой менее чем 
100 мг сырого веса помещали в ампулы мень-
шего размера (10×60 мм). Количество соляной 
кислоты для гидролиза проб зообентоса зави-
село от массы пробы и изменялось от 3 до 30 
мл. Гидролиз проводили 22 ч при 110 °C. Затем 
пробы остужали, фильтровали и переносили в 
фарфоровые чашки для выпаривания. Выпари-
вание кислоты проводили на кипящей водяной 
бане. Сухой остаток, содержащий АК, раство-
ряли в буферном растворе A0992-7 (Knauer, 
Германия). Пробы очищали перед анализом, 
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пропуская их через картриджи Diapak C1 
(BioChimMak ST) для отделения от гидрофоб-
ных субстанций, способных засорить колонку 
и помешать разделению. Для определения АК 
использовали высокоэффективный жидкост-
ный хроматограф A0326V2 (Knauer, Германия), 
снабженный колонкой 125 мм × 3 мм (A0992-
13v1, Knauer, Германия), нингидриновым ре-
актором и UV-детектором 2500. Количество 
каждой АК (мг/г) высчитывали сравнением 
площадей пиков АК исследуемых образцов с 
таковыми стандартного калибровочного рас-
твора (Pickering, США). Этим методом были 
определены шестнадцать АК, среди них неза-
менимые аминокислоты (НАК): лизин (Lys), 
гистидин (His), аргинин (Arg), треонин (Thr), 
валин (Val), метионин (Met), изолейцин (Ile), 
лейцин (Leu), фенилаланин (Phe) (Lehninger 
et al., 1993; Guisande et al., 1999; Aragao et al., 
2004; Peres and Oliva-Teles, 2006) и заменимые, 
аспарагиновая кислота (Asp), серин (Ser), глю-
таминовая кислота (Glu), глицин (Gly), аланин 
(Ala), цистин (Cys), тирозин (Tyr). В пробах 
перифитона и зообентоса было определено 
содержание общего органического углерода 
на элементном анализаторе Flash EA 1112 NC 
Soil/MAS 200 (Neolab LLC, США) (Gladyshev 
et al. 2007). 
Статистический анализ
Были проведены мультивариантный дис-
криминантный анализ (MDA), канонический 
корреляционный анализ (CCA), t-тест Стью-
дента, однофакторный дисперсионный ана-
лиз (ANOVA) с LSD post-hoc тестом Фишера 
(Campbell, 1967; Jeffers, 1981). Расчеты выпол-
нены с использованием пакета STATISTICA, 
версия 9.0 (StatSoft, Inc.).
Результаты
В перифитоне и в зообентосе р. Енисей 
были определены 16 АК, среди которых было 
9 незаменимых АК: Lys, His, Arg, Thr, Val, 
Met, Ile, Leu, Phe (табл. 1). Большинство АК 
имели нормальное распределение в пробах, 
за исключением Thr в зообентосе, Asp в пе-
рифитоне, Cys и Met как в перифитоне, так и 
в зообентосе (табл. 1). Уровни Asp, Thr, Ser, 
Gly, Ala, Val, Cys, Met, Ile и Leu в перифитоне 
были достоверно выше, чем в зообентосе. На-
против, уровни Glu, Tyr, His и Lys в зообенто-
се были выше, чем в перифитоне. Уровни Phe 
и Arg в перифитоне и зообентосе достоверно 
не различались (табл. 1).
Биомасса перифитона, приходящегося 
на единицу площади литорали, в среднем в 
6 раз выше, чем общая биомасса зообентоса 
(табл. 2). Пул органического углерода, со-
держащийся в перифитоне, приходящемся на 
единицу площади литорали, был только в 2 
раза выше, чем в общей биомассе зообенто-
са (табл. 2). Пул АК перифитона в среднем в 
1.7 раза выше, чем суммарный пул АК доми-
нирующих групп зообентоса (табл. 2). Общее 
содержание АК на единицу сухого веса в ли-
чинках ручейника было существенно выше, 
чем в гаммарусах и личинках хирономид со-
гласно t-тесту Стьюдента: t = 5.49, p < 0.001 
при степенях свободы d.f. = 52, и t = 3.64, 
p < 0.001, d.f. = 37 соответственно (табл. 2). 
Личинки хирономид содержали больше АК 
в пересчете на сухой вес, чем гаммарусы: 
t = 2.44, p < 0.05, d.f. = 47 (табл. 2). Личинки 
ручейника содержали существенно больше 
АК по отношению к единице органического 
углерода, чем гаммарусы и личинки хироно-
мид (табл. 2). Все виды зообентоса содержа-
ли существенно больше АК по отношению к 
единице органического углерода, чем пери-
фитон (табл. 2).
Поскольку нельзя разделить виды ми-
кроводорослей в перифитоне, для изучения 
возможных различий в АК составе перифи-
тонных видов мы рассматривали сезонные 
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Таблица 1. Процентное содержание (среднее ± SE) аминокислот в перифитоне (n = 34) и зообентосе 
(Gammaridea, Trichoptera, Chironomidae и Ephemeroptera n = 75) в р. Енисей в окрестностях г. Красноярска, 
февраль 2007 – апрель 2010: DK-S – тест Колмогорова-Смирнова, t – тест Стьюдента отклонений от среднего, 
p – достоверность различий; звездочки указывают на ненормальное распределение в соответствии с DK-S, 
следовательно, использовался непараметрический U-тест Манна-Уитни вместо t – теста. НАК выделены 
жирным шрифтом
перифитон DK-S зообентос DK-S t или U p
Leu 8.30 ± 0.11 0.150 7.82 ± 0.10 0.142 2.89 0.004669
Arg 6.66 ± 0.62 0.128 7.28 ± 0.50 0.095 0.72 0.471170
Val 6.55 ± 0.11 0.147 5.82 ± 0.08 0.080 5.02 0.000002
Thr 6.54 ± 0.11 0.191 5.95 ± 0.11 0.165* 692.0* 0.000061
Lys 6.32 ± 0.09 0.094 7.38 ± 0.13 0.076 5.29 0.000001
Phe 5.19 ± 0.08 0.169 5.19 ± 0.09 0.111 0.01 0.987584
Ile 5.15 ± 0.09 0.159 4.78 ± 0.05 0.067 3.84 0.000206
His 2.12 ± 0.06 0.100 3.36 ± 0.06 0.052 13.48 0.000000
Met 0.94 ± 0.12 0.275* 0.36 ± 0.13 0.371* 426.5* 0.000000
Glu 13.32 ± 0.21 0.113 13.98 ± 0.17 0.091 2.22 0.028504
Asp 12.65 ± 0.22 0.291* 11.25 ± 0.17 0.135 543.0* 0.000001
Ala 8.12 ± 0.17 0.063 6.82 ± 0.17 0.127 4.78 0.000006
Gly 7.10 ± 0.16 0.120 5.48 ± 0.07 0.073 10.61 0.000000
Ser 6.14 ± 0.13 0.184 5.08 ± 0.07 0.087 7.56 0.000000
Tyr 3.95 ± 0.19 0.112 9.33 ± 0.24 0.077 13.97 0.000000
Cys 0.95 ± 0.15 0.286* 0.14 ± 0.03 0.428* 202.0* 0.000000
Таблица 2. Количественные характеристики (среднее ± SE) перифитона и таксономических групп 
зообентоса: биомасса (Б), органический углерод (C), сумма аминокислот (AК), сумма АК на единицу 
сухой массы и на единицу массы органического углерода в р. Енисей в окрестностях г. Красноярска, 
февраль 2007 – апрель 2010
перифитон Gammaridea Trichoptera Chironomidae
Б г /м2 123.6 ± 71.2 17.5 ± 3.1 1.1 ± 0.4 1.3 ± 0.6
C г/м2 6.0 ± 1.3 2.1 ± 0.4 0.5 ± 0.2 0.3 ± 0.3
AК г/м2 3.59 ± 0.88 1.75 ± 0.31 0.12 ± 0.05 0.28 ± 0.13
AК мг/г сух.м. НД 369.2 ± 9.4 613.5 ± 43.5 432.4 ± 24.1
AК г/г C 0.60 ± 0.02 0.96 ± 0.04 1.50 ± 0.14 0.84 ± 0.06
НД – нет данных.
динамики видового состава микроводорос-
лей и сравнивали их с сезонными динами-
ками АК в перифитоне, используя мульти-
вариантный канонический корреляционный 
анализ (CCA). Цианобактерии вносили самый 
большой вклад в биомассу перифитона зимой 
(рис. 1). Диатомовые доминировали (около 
100 %) летом, поздней осенью, в конце зимы – 
начале весны (рис. 1). Биомасса зеленых во-
дорослей достигала максимума и составляла 
почти 100 % от общей биомассы в конце вес-
ны и в конце лета – начале осени (рис. 1). Се-
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зонные динамики количественно значимых 
аминокислот даны на рис. 2
Сравнение сезонных динамик с помощью 
CCA выявило достоверную корреляцию меж-
ду видами микроводорослей и АК-составом 
перифитона: как первый, так и второй кано-
нические R (Root 1, Root 2) были высокими и 
достоверными (рис. 3, 4). Наивысший вклад в 
первый канонический R дает взаимодействие 
между цианобактериями и Ser, с одной сто-
роны, а также между диатомовыми и Tyr – с 
другой (рис. 4). Действительно, при увеличе-
нии доли цианобактерий и диатомовых в пе-
рифитоне возрастает процентное содержание 
Ser и Tyr соответственно (рис. 1 и 2). Взаимо-
действия между диатомовыми и Glu, а также 
между зелеными и Phe главным образом дают 
вклад во второй канонический R (рис. 4). Рост 
биомассы этих отделов водорослей и содер-
жания соответствующих АК в перифитоне 
также происходит одновременно (рис. 1 и 2).
Шестнадцать АК, среди которых было 9 
незаменимых АК- Lys, His, Arg, Thr, Val, Met, 
Ile, Leu, Phe, были определены в четырех до-
минирующих группах зообентоса – гамма-
русе и в личинках ручейников, хирономид и 
поденок (табл. 3). Уровни Thr, Ser, Cys, Met и 
Arg существенно не различались между ви-
дами согласно ANOVA (Fisher LSD post-hoc). 
Личинки хирономид имели уровни Asp, Phe 
и Lys существенно выше, чем другие виды, но 
более низкий уровень Ala (табл. 3). Личинки 

Рис. 1. Сезонная динамика таксономического состава перифитона (% от общей биомассы) в р. Енисей: 
а – диатомеи, б – зелёные водоросли, в – цианобактерии
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Рис. 2. Сезонная динамика процентных уровней аминокислот (% от суммы) в фитоперифитоне р. Енисей: 
кружки – 2007; квадратики – 2008; крестики – 2009
поденок имели наивысший уровень Ala и наи-
меньшие уровни Asp и Phe (табл. 3). Другие 
виды зообентоса были сравнительно немно-
гочисленны в пробах, и поэтому не имелось 
достаточного количества данных для анализа 
сезонных динамик их АК-состава.
Важные индикаторы пищевой ценно-
сти зообентоса для рыб, концентрация Met 
и Lys, а также сумма процентного содер-
жания НАК показаны на рис. 5. Все виды 
имеют примерно одинаковую пищевую 
ценность относительно Met. Концентрация 
Lys в биомассе личинок хирономид была 
существенно выше, чем в личинках поде-
нок. Уровень незаменимых аминокислот в 
личинках ручейников и хирономид был до-
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Рис. 3. Диаграммы корреляции между двумя наборами логарифмированных канонических переменных 
первого и второго канонических корней: доминирующие виды микроводорослей – цианобактерии, 
диатомовые, зеленые (независимые переменные) против аминокислотного состава фитоперифитона 
(зависимые переменные) в р. Енисей (2007–2009)
Рис. 4. Значимость факторов в каноническом корреляционном анализе видового и аминокислотного 
состава фитоперифитона р. Енисей, февраль 2007 – апрель 2010
-0,8
-0,6
-0,4
-0,2
0
0,2
0,4
0,6
Tyr 
Корень 1 
-0,9
-0,7
-0,5
-0,3
-0,1
0,1
0,3
0,5
0,7
-0,4
-0,3
-0,2
-0,1
0
0,1
0,2
0,3
0,4
0,5
-0,8
-0,6
-0,4
-0,2
0
0,2
0,4
0,6
Водоросли Аминокислоты 
Корень 2 
Tyr 
Arg 
Met 
Glu 
Gly Lys Val Phe His 
Ile 
Thr Ala 
Leu 
Asp 
Ser 
Glu 
Asp 
His 
Lys 
Ile Ser 
Gly 
Ala 
Met Leu Arg 
Thr Val 
Phe 
Cyan 
Chlor 
Diat 
Diat 
Chlor 
Cyan 
Таблица 3. Результаты ANOVA относительного содержания ( % от суммы) аминокислот (среднее ± SE) 
в четырех таксонах зообентоса в р. Енисей в окрестностях г. Красноярска, февраль 2007 – апрель 2010: 
F – тест Фишера и его значимость, p; средние, помеченные одинаковой буквой, достоверно не отличаются 
при p < 0.05 после LSD post-hoc теста Фишера. НАК выделены жирным шрифтом
Gammaridea Trichoptera Chironomidae Ephemeroptera F p
Leu 7.94ab ± 0.15 8.00a ± 0.18 7.41cb ± 0.21 7.55ac ± 0.43 1.9 >0.05
Arg 6.36a ± 0.77 8.37a ± 0.92 7.23a ± 1.05 8.83a ± 0.17 1.1 >0.05
Val 5.59ab ± 0.11 6.37c ± 0.13 5.43a ± 0.15 6.21bc ± 0.31 9.9 <0.001
Thr 5.91a ± 0.17 6.07a ± 0.20 5.94a ± 0.23 5.70a ± 0.47 0.2 >0.05
Lys 7.19a ± 0.18 7.18a ± 0.22 8.17b ± 0.25 6.61a ± 0.51 4.7 <0.01
Phe 5.19a ± 0.13 5.07a ± 0.16 5.64b ± 0.18 3.94c ± 0.37 6.2 <0.001
Ile 4.55a ± 0.07 5.00b ± 0.08 4.99b ± 0.10 4.42a ± 0.20 8.5 <0.001
His 3.24a ± 0.08 3.52b ± 0.10 3.39ab ± 0.12 3.39ab ± 0.24 1.5 >0.05
Met 0.27a ± 0.20 0.29a ± 0.24 0.66a ± 0.27 0.23a ± 0.55 0.5 >0.05
Glu 14.51a ± 0.23 12.99b ± 0.28 14.59a ± 0.32 12.57b ± 0.66 8.6 <0.001
Asp 10.73a ± 0.20 11.18a ± 0.25 12.82b ± 0.28 9.06c ± 0.58 17.4 <0.001
Ala 7.34a ± 0.20 6.59b ± 0.25 5.57c ± 0.28 9.20d ± 0.58 14.7 <0.001
Gly 5.82a ± 0.09 5.47b ± 0.11 4.88c ± 0.13 5.20bc ± 0.26 12.0 <0.001
Ser 5.15a ± 0.11 5.16a ± 0.13 4.79a ± 0.15 5.27a ± 0.31 1.5 >0.05
Tyr 10.08a ± 0.34 8.58b ± 0.41 8.33b ± 0.47 11.64a ± 0.96 6.2 <0.001
Cys 0.12a ± 0.04 0.16a ± 0.05 0.13a ± 0.06 0.17a ± 0.13 0.2 >0.05
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Рис. 5. Диаграммы сравнения концентраций (мг/г с.м.) двух незаменимых аминокислот и суммы 
незаменимых аминокислот (НАК, % от общего) в таксонах зообентоса (G – гаммарусы, Т – личинки 
ручейников, С – личинки хирономид, Е – личинки поденок) р. Енисей, февраль 2007 – апрель 2010, 
полученные с помощью ANOVA. Средние, помеченные одинаковой буквой, достоверно не отличаются
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стоверно выше, чем в личинках поденок и в 
гаммарусе (рис. 5).
Дискриминантный анализ выявил су-
щественные различия в составе АК между 
группами изучаемых организмов. Корень 
1 наилучшим образом демонстрировал эти 
различия между перифитоном и всеми жи-
вотными (рис. 6). Наивысший вклад в пер-
вую дискриминантную функцию (Root 1) 
давали Tyr и His, с одной стороны, и Gly – с 
другой. Ala и Asp лучше других АК дискри-
минировали между группами организмов в 
Root 2 (рис. 6). 
Обсуждение результатов
До сих пор знания об АК-составе пери-
фитонных микроводорослей складывались 
на основе единичных исследований лабора-
торных культур морских микроводорослей 
(Khatoon et al., 2009), водорослевых сооб-
ществ, развивающихся в созданных в лабо-
ратории «водотоках» (Steinman and McIntire, 
1987), а также эпилитных биопленок из пере-
сыхающего ручья (Ylla et al., 2011). Мы допол-
нили эти данные результатами своего иссле-
дования АК-состава природного перифитона 
крупной сибирской реки и рассмотрели роль 
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Рис. 6. Значимость факторов в мультивариантном дискриминантном анализе аминокислотных составов 
перифитона и доминирующих бентосных животных р. Енисей, февраль 2007 – апрель 2010
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АК-состава микроводорослей в изменении ка-
чества пищи для зообентоса и рыб. Мы счи-
таем, что состав и содержание аминокислот 
в перифитоне определяется главным образом 
микроводорослями и цианобактериями, по-
скольку перифитон на исследуемом участке 
р. Енисей в исследуемый период преимуще-
ственно состоял из зеленых и диатомовых 
микроводорослей и цианобактерий, тогда как 
другие бактерии и мелкие инфузории состав-
ляли незначительную часть. Это наблюдение 
полностью согласуется с данными наших 
коллег (Sushchik et al., 2007; 2010).
Перифитон: таксономический 
и АК состав
Сезонные сукцессии перифитонного со-
общества, наблюдаемые в нашем исследова-
нии (рис. 1), были подобны сукцессиям, про-
исходящим в течение ряда лет (2003-2010) на 
этом участке р. Енисей (Sushchik et al., 2007; 
2010; Kolmakov et al., 2008). Три различные 
совокупности видов микроводорослей разви-
вались в перифитоном сообществе в течение 
вегетационного сезона: 1) зеленые с диатомо-
выми микроводорослями в начале вегетаци-
онного сезона, 2) преимущественное доми-
нирование (около 100 %) диатомовых летом, 
3) цианобактерии совместно с диатомовыми 
поздней осенью и зимой. Невозможно было 
разделить различные таксоны в перифито-
не. Поэтому мы сравнили сезонные дина-
мики таксономического состава эпилитных 
микрофототрофов с сезонными динамиками 
аминокислот в перифитоне (рис. 1, 2). Мы 
обнаружили статистически достоверную 
корреляцию между цианобактериями и Ser, с 
одной стороны, и между диатомовыми и Tyr – 
с другой, а также между диатомовыми и Glu и 
между зелеными и Phe (рис. 4). 
Таким образом, АК-состав перифитона 
на исследуемом участке р. Енисей опреде-
лялся видовым составом микроводорослей и 
цианобактерий и, следовательно, изменялся в 
зависимости от сезонных сукцессий микро-
фототрофов. К тому же, как было обнаружено 
в работе Anishchenko et al. (2010), содержа-
ние тяжелых металлов в речном перифитоне 
также частично зависело от видового состава 
микроводорослей.
В основном представленные данные АК-
состава перифитона р. Енисей (табл. 1) суще-
ственно не отличаются от данных, получен-
ных для перифитона лабораторного канала 
(Steinman and McIntire, 1987) и пересыхаю-
щего ручья (Ylla et al., 2011). Содержание Glu, 
Thr, Met, Leu и His в перифитоне лаборатор-
ного канала (Steinman and McIntire, 1987) и та-
ковом р. Енисей было на одном уровне. Прак-
тически одинаковыми были уровни Ser, Ala, 
Val, Met и Ile в перифитоне ручья (Ylla et al., 
2011) и перифитоне р. Енисей. Однако уровни 
Asp, Glu и Lys были существенно выше, а His 
и Arg – ниже в перифитоне р. Енисей, чем в 
таковом из пересыхающего ручья (Ylla et al., 
2011).
Средний уровень НАК в перифитоне 
р. Енисей был ниже, чем в перифитоне ручья 
(Ylla et al., 2011), но выше, чем в перифитоне, 
взятом из лабораторного канала (Steinman and 
McIntire, 1987) – 47.8, 59.9 и 39.0 % соответ-
ственно.
АК-состав перифитона из р. Енисей 
имел много общего с АК-составом лабора-
торных культур зеленой микроводоросли 
Scenedesmus quadricauda Turp., цианобакте-
рии Synechococcus sp. (Ahlgren and Hyenstrand, 
2003) и морских диатомовых Amphora и 
Navicula, выращенных на твердом субстрате 
(Khatoon et al., 2009). Уровни Thr, Ala, Val, Cys, 
Ile, Phe и His в изучаемом перифитоне и лабо-
раторных культурах двух видов, Scenedesmus 
и Synechococcus sp. (Ahlgren and Hyenstrand, 
2003), были практически одинаковы. Не об-
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наружено существенных различий в уровнях 
Thr, Ser, Glu, Gly, Ala, Phe изучаемого пери-
фитона и диатомовой Navicula из морского 
перифитона (Khatoon et al., 2009). Уровни Thr 
в речном перифитоне и морской диатомо-
вой водоросли Amphora (Khatoon et al., 2009) 
были равны. Выраженное сходство уровней 
АК перифитона р. Енисей, где доминировали 
диатомовые на протяжении всего периода ис-
следования, и морских диатомовых Navicula и 
Amphora является еще одним косвенным под-
тверждением нашего предположения о незна-
чительном вкладе гетеротрофных бактерий 
и инфузорий в АК-состав перефитонного со-
общества. Уровень Asp, Val, Leu в изучаемом 
перифитоне был выше, а уровни Cys, Met, Tyr, 
Lys, Arg – ниже, чем в обоих видах морских 
диатомовых Amphora и Navicula (Khatoon et 
al., 2009). Уровень Met в перифитоне р. Ени-
сей был ниже, чем в лабораторных культурах 
Scenedesmus и Synechococcus sp. (Ahlgren and 
Hyenstrand, 2003) и видах морских диатомо-
вых Amphora и Navicula (Khatoon et al., 2009). 
Уровень Lys в Scenedesmus и в морских диа-
томовых Amphora и Navicula был выше, а в 
Synechococcus sp. ниже, чем в исследуемом 
речном перифитоне. Однако уровень НАК 
в перифитоне р. Енисей был таким же, как в 
Amphora (Khatoon et al., 2009), Scenedesmus 
и Synechococcus sp. (Ahlgren and Hyenstrand, 
2003), и составлял в среднем около 48 %. 
Вопрос о лимитировании
Известно, что различия в содержании 
биогенных элементов у различных видов ге-
теротрофных организмов ниже, чем у авто-
трофных (Sterner and Schulz, 1998). Как прави-
ло, беспозвоночные стремятся регулировать 
свой АК-состав гомеостатически, что обеспе-
чивает постоянство уровня АК в организмах 
консументов, несмотря на изменения доступ-
ности АК в пище. Однако это увеличивает 
риск лимитирования беспозвоночных недо-
статком отдельных аминокислот в пище (пе-
рифитоне). Поскольку перифитон – источник 
вещества и энергии для бентосных животных, 
включая макрозообентос, а тот, в свою оче-
редь, служит пищей для личинок многих рыб, 
возникает важный вопрос: могут ли выявлен-
ные видоспецифичные особенности профиля 
АК потенциально быть лимитирующим фак-
тором для роста и развития зообентоса и рыб? 
Согласно распространенному подходу цен-
ность пищи считается высокой, если ее АК-
состав близок к АК-составу потребляющих 
ее животных (Brown et al., 1997; Conceição et 
al., 2003). Процентный уровень большинства 
незаменимых АК в перифитоне был выше 
(или равен), чем в зообентосе (табл. 1). Одна-
ко средние процентные уровни незаменимых 
АК, таких как Lys и His в перифитоне, были 
существенно ниже, чем в зообентосе. CCA 
(рис. 3, 4) выявил достоверную корреляцию 
между видами и АК-составом перифитона. 
Хотя сезонное изменение видового состава 
перифитона не сопровождалось заметными 
изменениями в продукции НАК, более низкое 
процентное содержание Lys и His в перифито-
не по сравнению с зообентосом могло приво-
дить к лимитированию бентосных беспозво-
ночных этими незаменимыми АК. Очевидно, 
чтобы обеспечить достаточный уровень His и 
Lys, зообентосу необходимо селективно по-
треблять из перифитона виды водорослей со 
сравнительно более высоким содержанием 
этих НАК.
Наряду с качественным составом абсо-
лютное количество АК в перифитоне явля-
ется важным фактором в удовлетворении 
пищевых потребностей консументов. Здесь 
наши количественные данные показывают 
две противоположных тенденции. Запас ами-
нокислот на единицу площади речного дна в 
перифитоне был выше, чем таковой в доми-
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нирующих бентосных животных, тогда как 
содержание АК на единицу массы углерода 
было выше в зообентосе, чем в перифитоне 
(табл. 2). Поэтому в дальнейших исследова-
ниях необходимо будет сравнить продукцию 
АК перифитона с потребностями зообентоса. 
АК зообентоса
Мы не нашли данных по содержанию 
АК в организмах речного зообентоса, чтобы 
сравнить их с полученными АК-профилями 
зообентоса р. Енисей. Поэтому для сравне-
ния мы использовали соответствующие дан-
ные морского и пресноводного зоопланктона. 
Таким образом, мы сравнили наши данные 
с данными по содержанию АК в Daphnia 
pulicaria (Cladocera), Cyclops abyssorum 
(Copepoda: Cyclopoida) и Diaptomus cyaneus 
(Copepoda: Calanoida) из олиготрофного 
альпийского озера (Ventura and Catalan, 
2010), а также морских копепод Euterpina 
(Harpacticoida) (Guisande et al., 1999) и обна-
ружили много общего. D. pulicaria (Ventura 
and Catalan, 2010) имела те же уровни Val, 
Ala, Glu и Phe, как и исследуемые личинки 
Trichoptera, а уровень Gly такой же, как ли-
чинки Ephemeroptera. У C. abyssorum были 
такие же уровни Asp, Ile, Leu и Lys, как у 
личинок Ephemeroptera. D. cyaneus имел 
уровень Arg такой же, как в Gammaridea, и 
уровень Gly, как в Ephemeroptera.
Уровни Ser во всех изученных группах 
зообентоса в р. Енисей и приведенных выше 
видах пресноводного зоопланктона (Ventura 
and Catalan, 2010) были практически равны. 
Уровни Gly, Lys и Leu в морских копеподах 
(Guisande et al., 1999) были близки к таковым 
в зообентосе р. Енисей. Уровни Phe в личин-
ках Ephemeroptera, Ile в личинках Trichoptera, 
Ser личинках Chironomidae, Val в Gammaridea 
были равны таковым в морских копеподах 
(Guisande et al., 1999).
Однако наряду со сходством в уровнях 
индивидуальных АК между разными вида-
ми беспозвоночных наблюдались и различия. 
Уровни Asp, His, Thr, Tyr и Phe во всех изу-
ченных видах зообентоса из р. Енисей были 
выше, а уровень Gly – немного ниже, чем в 
морских копеподах (Guisande et al., 1999). 
Особенно значительные различия были меж-
ду изучаемым зообентосом и пресноводным 
зоопланктоном в уровнях His и Tyr (Ventura 
and Catalan, 2010). Уровни His и Tyr во всех 
изученных видах зообентоса из р. Енисей 
были существенно выше, а уровень Met – су-
щественно ниже, чем во всех видах пресно-
водного зоопланктона (Ventura and Catalan, 
2010).
Многие исследователи считают АК-
состав взрослых водных беспозвоночных не-
изменным (Cowey and Corner, 1963; Cowgill et 
al., 1986; Guisande et al., 2000). Однако суще-
ствует ряд работ, подтверждающих, что ре-
продуктивные, половые и онтогенетические 
изменения влияют на АК-состав беспозво-
ночных (Helland et al., 2003; Brucet et al., 2005). 
Известно также, что межвидовые различия 
больше, чем внутривидовые, что также под-
тверждает отсутствие строгого гомеостаза в 
пресноводном ракообразном зоопланктоне 
(Ventura and Catalan, 2010). Более того, пред-
лагается использовать АК-состав видов как 
индикатор трофической ниши и адаптации 
видов к абиотическим факторам (Guisande, 
2006). Наши данные также выявили опреде-
ленные различия АК-состава у исследуемых 
видов зообентоса (табл. 3). Хотя уровни не-
которых АК (Thr, Ser, Cys, Met и Arg) были 
одинаковы у различных видов, в уровнях 
других АК наблюдались значительные разли-
чия между видами. Личинки хирономид со-
держали значительно более высокие уровни 
Asp, Phe и Lys, но самый низкий уровень Ala, 
чем другие виды. Напротив, личинки поде-
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нок имели наивысший уровень Ala, но самый 
низкий уровень Asp и Phe. Вероятно, разли-
чия АК-состава у разных видов зообентоса 
были связаны с питанием этих видов разны-
ми группами водорослей, как это показано в 
работе Sushchik et al. (2003).
Анализ содержания АК в зообентосе ва-
жен для определения пищевой ценности раз-
личных видов бентосных беспозвоночных 
для питания рыб. Во многих исследованиях 
успех разведения беспозвоночных и рыб в ак-
вакультуре связывается с содержанием НАК 
в пище, особенно с концентрациями Lys и Met 
(Conceicao et al., 2003; Li et al., 2009; Helland 
et al., 2010). В изученном зообентосе средний 
уровень Lys (7.4 %) (табл. 1) был практически 
таким же, как опубликованный для различ-
ных видов водных беспозвоночных – пресно-
водной креветки Macrobrachium rosenbergii 
(7.8 %) (Tidwell et al., 1998), морских копепод 
Euterpina (7.4 %) (Guisande et al., 1999), мидии 
Mytilus coruscus (7.7 %) (Li et al., 2010) и кала-
ноидной копеподы Diaptomus cyaneus (7.5 %) 
(Ventura and Catalan, 2010). Напротив, уровень 
Met в зообентосе р. Енисей был одинаков у 
всех видов (в среднем 0.4 %), но существенно 
ниже опубликованных данных, которые, как 
правило, колебались между 1.7–3.9 % (Tidwell 
et al., 1998; Aragao et al., 2004; Ventura and 
Catalan, 2010), но иногда достигали 7.3 % (Li 
et al., 2010). 
С помощью дискриминантного анализа 
(рис. 6) и анализа ANOVA, проведенного для 
уровней АК в пробах зообентоса (табл. 3), 
были получены доказательства того, что до-
минирующие виды зообентоса имеют раз-
личный АК-состав. Возникает вопрос: как 
отражаются различия между АК-профилями 
исследованных бентосных животных на пи-
щевой ценности зообентоса как пищи для 
рыб? Как обнаружено, не существует разли-
чий в пищевой ценности всех видов зообенто-
са относительно Met. Однако нами обнаруже-
но, что в личинках хирономид концентрация 
Lys существенно выше, чем в личинках поде-
нок и гаммарусах (табл. 4). Процентный уро-
вень НАК в личинках ручейников и хироно-
мид был существенно выше, чем в личинках 
поденок и гаммарусах. Таким образом, мож-
но предположить, что личинки ручейников 
и хирономид являются более ценной пищей 
для рыб по сравнению с личинками поденок 
и гаммарусами. 
Данные по различной пищевой ценно-
сти видов зообентоса могут иметь экологи-
ческое значение для речных экосистем. В 
настоящее время на исследуемом участке 
р. Енисей наблюдается инвазия гаммаруса, 
E. viridis из оз. Байкал. Гаммарусы вытес-
няют личинок ручейников и хирономид, 
доминировавших в р. Енисей до инвазии 
(Gladyshev and Moskvicheva, 2002). Соглас-
но нашим данным, по уровню НАК пищевая 
ценность гаммаруса для рыб ниже, чем ли-
чинок ручейников и хирономид (рис. 4). Вы-
сокий уровень НАК в пище, как известно, 
необходим для роста рыб (Peres and Oliva-
Teles, 2006). Хотя биомасса зообентоса не 
изменилась вследствие инвазии гаммаруса, 
пищевая ценность зообентоса по уровню 
НАК стала ниже.
Заключение
Нами было установлено, что профили 
незаменимых аминокислот в перифитоне из-
менялись в связи с сукцессией видов эпилит-
ных микроводорослей. В целом, существует 
несбалансированность процентного состава 
двух АК (лизина и гистидина) между перифи-
тоном и зообентосом. Более того, зообентос 
имеет значительно более высокое содержа-
ние АК на единицу углерода, чем микро-
водоросли или цианобактерии. Гаммарус E. 
viridis, недавно вселившийся в изучаемый 
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участок реки, обладал значительно более 
низкой пищевой ценностью, чем абориген-
ные таксоны. Таким образом, уровень НАК, 
определяющий пищевую ценность нижнего 
звена трофической цепи речной экосистемы, 
необходимо учитывать как имеющий потен-
циальное значение для высшего трофическо-
го уровня – рыб.
Работа выполнена в рамках Государственного задания Министерства образования и 
науки Российской Федерации Сибирскому федеральному университету на 2014-2016 годы 
(проект № 3079 «Эколого-биохимические закономерности переноса вещества и энергии в 
трофических сетях водных экосистем»).
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